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Abstract (Motivation) Tree reconciliation is an approach that explains the discrepancies between
two evolutionary trees by a number of events such as speciations, duplications, transfers and
losses. It has important applications in ecology, biogeography and genomics, for instance to
decipher relationships between homologous sequences. (Results) We provide a fast and exact
reconciliation algorithm according to a parsimony criterion that considers duplication, transfer
and loss events. We also present experimental results that give first insights on the conditions under
which parsimony is able to accurately infer evolutionary scenarios involving such events. Over
all, parsimony performs well under realistic cases, as well as for relatively high duplication and
transfer rates. As expected, transfers are in general less accurately recovered than duplications.
Availability: www.lirmm.fr/phylariane/
Keywords reconciliation, gene and species trees, transfers, duplications, losses, parsimony.
Un algorithme de parcimonie efficace pour la re´conciliation d’arbres de
ge`nes/espe`ces avec pertes, duplications et transferts
Re´sume´ (Motivation) La re´conciliation d’arbres est une approche qui permet d’expliquer les diffe´rences
entre deux arbres e´volutifs par le biais d’e´ve´nements comme les spe´ciations, duplications, transferts et pertes
de ge`nes. Cette approche est applique´e en e´cologie, en bioge´ographie et en ge´nomique, par exemple pour
e´tudier les relations entre se´quences homologues. (Re´sultats) Nous proposons un algorithme de re´conciliation
efficace et exact, base´ sur un crite`re de parcimonie et prenant a` la fois en compte les duplications, les trans-
ferts et les pertes de ge`nes. Des re´sultats expe´rimentaux montrent que la parcimonie fonctionne bien dans des
conditions re´alistes, mais aussi dans le cas de taux de duplication et de transfert relativement e´leve´s. Sans
surprise, les transferts sont les e´ve´nements les plus difficiles a` infe´rer correctement.
Mots-clefs re´conciliation, arbres de ge`nes et d’espe`ces, transferts, duplications, pertes, parcimonie.
1 Introduction
L’histoire e´volutive des organismes vivants est
ge´ne´ralement repre´sente´e par un arbre d’espe`ces dont
les nœuds internes repre´sentent des e´ve´nements de
spe´ciations [5,20]. L’histoire e´volutive d’un ensem-
ble de se´quences homologues de´rive´es d’une se´quence
ancestrale commune (famille de ge`nes) est elle aussi
repre´sente´e par un arbre, on parle alors d’un arbre
de ge`nes. Contrairement a` un arbre d’espe`ces, un
arbre de ge`nes re´sulte non seulement d’e´ve´nement
de spe´ciations, mais aussi de transferts, de duplica-
tions et de pertes de mate´riel ge´ne´tique. Certains
auteurs pensent que les transferts chez les procary-
otes (et a` proximite´ de l’anceˆtre commun) sont si
importants qu’un re´seau de la vie est plus appro-
prie´ qu’une simple arborescence [6,7]. Des e´tudes
comple´mentaires semblent toutefois indiquer que les
transferts n’oblite`rent pas comple`tement le signal
e´volutif de spe´ciation et qu’un arbre de la vie peut
encore eˆtre discerne´ malgre´ le bruit qu’ils engen-
drent [5,13,20]. Meˆme si ce de´bat n’est pas en-
core clos, il a d’ores et de´ja` engendre´ des progre`s
conside´rables. Par exemple, il est bien e´tabli
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que la de´tection de transferts par approche phy-
loge´ne´tique est plus fiable que par comparaisons de
se´quences [13,15,24]. L’approche phyloge´ne´tique la
plus populaire est la re´conciliation d’arbres et se base
sur une comparaison de´taille´e d’un arbre de ge`nes
avec un arbre d’espe`ces re´fe´rent. Ce dernier n’est pas
toujours connu mais peut eˆtre estime´ de manie`re sat-
isfaisante par des analyses phyloge´nomiques sur des
se´quences mole´culaires de nombreux ge`nes ou des
caracte´ristiques de ge´nomes complets [15].
Les me´thodes de re´conciliation permettent
d’expliquer les diffe´rences possibles entre un ar-
bre de ge`nes et un arbre d’espe`ces suite a` des
e´ve´nements de transfert, de duplication et de perte.
Une re´conciliation d’arbres plonge l’arbre de ge`nes
dans l’arbre d’espe`ces, repre´sente´ par un ensem-
bles de tubes, et associe chaque nœud interne de
l’arbre de ge`nes a` un e´ve´nement e´volutif particulier
(i.e. spe´ciation, duplication, transfert ou perte) [18].
Les approches pour re´concilier un arbre de ge`nes G
et un arbre d’espe`ces S se basent sur des mode`les com-
binatoires [8,18,11,12,9] ou probabilistes [1,23]. Ces
derniers inte`grent un plus grand nombre de parame`tres
et offrent une meilleure repre´sentation de l’e´volution
ge´nomique que les mode`les combinatoires, mais sont
beaucoup plus exigeants en me´moire et temps de cal-
cul. C’est pourquoi seuls les mode`les combinatoires
sont utilisables pour des e´tudes phyloge´nomiques,
conside´rant re´gulie`rement plusieurs dizaines de mil-
liers de familles de ge`nes [19].
Cependant, au vue des avance´es rapides des nou-
velles technologies de se´quenc¸age qui permettent
d’obtenir de nouveaux ge´nomes complets (c.f. [2]) en
peu de temps, meˆme les me´thodes combinatoires sont
en voie de devenir trop lentes. Pour ge´rer les de´fis lie´s
a` ce de´luge de donne´es, nous proposons un mode`le
combinatoire de re´conciliation qui conside`re tous les
e´ve´nements cite´s ci-dessus (spe´ciation, duplication,
transfert et perte) et un algorithme de complexite´ beau-
coup plus faible que ceux actuellement propose´s.
Formellement, nous conside´rons le proble`me
d’optimisation nomme´ Re´conciliation la Plus Parci-
monieuse (ou MPR 1). Pour un arbre d’espe`ces S, un
arbre de ge`nes G et des couˆts associe´s aux e´ve´nements
de spe´ciation, de duplication, de transfert et de perte
(respectivement note´s S, D, T, et L), il s’agit de
trouver une re´conciliation de couˆt minimum. Le
couˆt d’une re´conciliation est la somme des couˆts des
e´ve´nements induits par le plongement de G dans S.
De`s que l’on conside`re les transferts, le proble`me
MPR est NP-complet, meˆme dans le cas ou` l’on doit
1 Cet acronyme est lie´ a` l’intitule´ anglophone du proble`me :
“Most Parsimonious Reconciliation”.
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Fig. 1. Deux sce´narios de re´conciliation entre l’arbre de
ge`nes G (traits pleins) et l’arbre d’espe`ces S (tubes). Ces
sce´narios induisent des pertes (feuilles marque´es par le
symbole ◦), des transferts (areˆtes horizontales) et four-
nissent une version plus comple`te de G note´e Go. (En
haut) Un sce´nario temporellement consistant. (En bas) Un
sce´nario temporellement inconsistant : le transfert allant du
donneur au temps t3 vers le receveur au temps t1 implique
que u pre´ce`de w. Paralle`lement, l’autre transfert implique
que t4 = t2, et donc que w pre´ce`de u.
re´concilier un seul arbre de ge`nes binaire avec un ar-
bre d’espe`ces binaire [12,22]. Ceci est directement
lie´ au fait que les transferts induisent des contraintes
chronologiques entre les nœuds de S qui sont difficiles
a` respecter. En effet, comme les transferts se passent
horizontalement entre deux espe`ces vivant au meˆme
moment, ils imposent des contraintes temporelles en-
tre deux nœuds de S (ou` l’un n’est pas anceˆtre de
l’autre) qui s’ajoutent aux contraintes initiales (un
nœud est ne´cessairement plus ancien que ses descen-
dants). Des inconsistances temporelles peuvent alors
apparaıˆtre dans toute re´conciliation ayant plusieurs
transferts. En effet, ces transferts peuvent alors in-
duire des contraintes temporelles entre les nœuds de
S qui sont mutuellement incompatibles (cf Fig. 1).
Plusieurs approches ont e´te´ propose´es pour surmon-
ter la difficulte´ lie´e aux contraintes temporelles. Une
premie`re solution [10,12] est de de´finir a` l’avance (par
des moyens externes a` la me´thode de re´conciliation)
les paires de branches de S entre lesquelles les trans-
ferts sont autorise´s. De nouvelles branches horizon-
tales sont ajoute´es pour connecter de telles paires de
branches et le graphe obtenu de S est appele´ graphe
d’espe`ces S . La re´conciliation plonge l’arbre de ge`nes
G non plus dans S mais dans S et une re´conciliations
la plus parcimonieuse se calcule en temps O(|S|3 ·
|G|). Cependant, calculer un graphe d’espe`ces in-
duisant une re´conciliation la plus parcimonieuse est
un proble`me NP-complet [10]. Une approche plus
prometteuse est de conside´rer une variante re´aliste du
proble`me MPR ou` l’arbre d’espe`ces S est date´. En
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effet, il est ge´ne´ralement possible de dater les nœuds
de S base´ sur les se´quences mole´culaires et quelques
points de calibrations. Plusieurs auteurs ont donc
creuse´ cette piste qui, initialement propose´e dans le
cadre d’e´tudes de coe´volution [16,3,17], est de´sormais
reprise dans le contexte de la re´conciliation d’arbre de
ge`nes/arbre d’espe`ces [9,22]. La datation des nœuds
de S permet d’assigner un intervalle de temps a` chaque
branche. Il est alors possible d’assurer la consistance
individuelle de chaque transfert en ve´rifiant que la
branche dite donneuse et celle dite receveuse ont des
intervalles de temps dont l’intersection est non-vide (le
transfert est dit temporellement et localement consis-
tant). La variante du proble`me MPR respectant cette
contrainte locale peut eˆtre re´solue en O(max(|S| ·
|G|)3) par programmation dynamique [17]. Cepen-
dant, si deux transferts sont consistants de fac¸on lo-
cale mais pas de fac¸on conjointe (cf Fig. 1), alors la
re´conciliation n’est pas globablement consistante. De
telles inconsistances peuvent eˆtre corrige´es a posteri-
ori en modifiant certains e´ve´nements T [16,17], mais
l’optimalite´ de la re´conciliation obtenue n’est plus
garantie et l’approche propose´e n’est qu’une heuris-
tique pour le MPR.
Une solution pour calculer une re´conciliation glob-
alement consistante est de subdiviser la pe´riode cou-
verte par S en temps e´le´mentaires, d’associer chacune
de ses branches a` un de ces temps et de permettre un
transfert seulement entre un donneur et un receveur
d’un meˆme temps e´le´mentaire. Cette approche per-
met, dans le cas d’arbres binaires, d’obtenir des algo-
rithmes exacts pour re´soudre le proble`me MPR. Les
algorithmes propose´s par [14] et [9] utilisent tout
deux cette approche. Le premier a une complexite´
the´orique en O(|S|4 · |G|4) tandis que le second est
en O(|S|4 · k4 · |G|), ou` k est le nombre de nœuds
re´sultants de la subdivision de S (2). Ces complexite´s,
bien que polynomiales, restent e´leve´es et impliquent
des temps de calcul importants.
Certains des algorithmes de´crits ci-dessus
s’appuient sur un mode`le combinatoire de
re´conciliation issu de travaux se focalisant sur
les duplications et pour lesquels chaque nœud de G
est couple´ avec un seul nœud de S. Toutefois, un tel
couplage est insuffisant pour les transferts car il ne
peut explicitement indiquer a` la fois le donneur et le
receveur d’un transfert imme´diatement suivit d’une
perte. Cette difficulte´ a conduit certains auteurs a` ne
conside´rer qu’une restriction du proble`me MPR qui
ne´glige le couˆt des pertes [12,14,22].
2 Selon ces auteurs, des modifications non-mentionne´es dans le
papier permettent d’obtenir une version en O(|S|2 · k2 · |G|),
mais dont la correction reste a` montrer.
´Etant donne´s un arbre de ge`nes G et un ar-
bre d’espe`ces S date´, nous pre´sentons dans cet
article un algorithme polynomial de re´conciliation
base´ sur un mode`le combinatoire ou` les quatre
types d’e´ve´nements e´volutifs (DTLS) sont con-
side´re´s 3. Contrairement aux approches existantes,
notre algorithme ge`rent correctement la combinai-
son d’e´ve´nements T +L. Notre mode`le s’appuie sur
une subdivision S′ de S similaire a` celle introduite
par [9,14,22] et permet de re´soudre le MPR en O(|S′| ·
|G|). Nous explorons ensuite la question fondamen-
tale suivante : La parcimonie est elle un crite`re perti-
nent pour identifier le ve´ritable sce´nario e´volutif d’une
famille de ge`nes?
2 Me´thodes
2.1 De´finitions et notations basiques
Soit T un arbre ou` les ensembles de nœuds et de
branches sont respectivement note´s V (T ) et E(T ) et
seulement ses feuilles sont e´tiquete´es. r(T ), L(T ) et
L(T ) de´notent respectivement sa racine, l’ensemble
de ses feuilles et l’ensemble des e´tiquettes de ses
feuilles. Nous allons adopter la convention que la
racine est au haut de l’arbre et ses feuilles dans le bas.
Une branche de T est de´note´e (u, v) ∈ E(T ), ou` u
est le pe`re de v. Pour un nœud u de T , Tu de´note le
sous-arbre de T enracine´ en u, up est son pe`re, (up, u)
est la branche parent de u et T(up,u) de´note le sous-
arbre de T enracine´ avec la branche (up, u). Un nœud
interne u de T a un ou deux fils, note´s respective-
ment {u1} ou {u1, u2}. Il est important de souligner
qu’un arbre T est non-ordonne´ et les deux fils u1 et
u2 d’un nœud interne u de T sont interchangeables.
Autrement dit, u1 peut eˆtre arbitrairement se´lectionne´
comme l’unique fils de u qui respecte une contrainte
donne´e. Pour deux nœuds u, u′ de T , u′ est dit un de-
scendant (resp. strict) de u si u est sur l’unique chemin
entre u′ et r(T ) (resp. et u 6= u′).
Un nœud interne u de T est dit artificiel lorsqu’il
a un seul fils. La contraction d’un nœud artificiel
signifie que ce nœud est enleve´ de l’arbre et que les
deux branches adjacentes sont jointes. Un arbre T ′
est dit une subdivision d’un arbre T si la contraction
re´cursive de tous les nœuds artificiels de T ′ donne T .
Un arbre d’espe`ces S est un arbre binaire tel que
chaque e´le´ment de L(S) repre´sente une espe`ce exis-
tante et e´tiquette exactement une feuille de S (il y a
une bijection entre L(S) et L(S)). Un arbre de ge`nes
G est un arbre binaire. Dore´navant, nous conside´rons
un arbre d’espe`ces S et un arbre de ge`nes G tel que
3 L’algorithme pre´sente´ conside`re un couˆt de spe´ciation null,
mais il est facile de l’adapter pour un couˆt non null.
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L(G) ⊆ L(S) et L : L(G) → L(S) de´note la fonc-
tion qui couple chaque feuille de G a` l’unique feuille
de S avec la meˆme e´tiquette. Aussi, le terme arc re´fe`re
a` une branche de G et le terme branche est pour S.
Dans le reste de l’article, nous assumons que
de l’information temporelle est donne´e pour l’arbre
d’espe`ces S (c’est-a`-dire qu’une pe´riode de temps est
associe´e a` chaque e´ve´nement de spe´ciation) et que
l’arbre S est ultrame´trique.
Une fonction d’e´tiquetage temporel pour S est note´e
θS : V (S) → R et est telle que pour chaque feuille
x ∈ L(S), θS(x) = 0, et pour chaque paire de nœuds
x, x′ ∈ V (S), que x′ soit un descendant strict de x
implique θS(x′) < θS(x). Cet e´tiquetage temporel
est interpre´te´ de la fac¸on suivante: chaque feuille de
S corresponds a` une espe`ce contemporaine qui existe
au temps pre´sent t = 0 et chaque nœud interne corre-
sponds a` une espe`ce ancestrale qui a donne´ naissance
a` deux ligne´es au temps passe´ t > 0.
DE´FINITION 2.1. Soit un arbre T et un sous-ensemble
de feuillles K ⊆ L(T ). L’arbre home´omorphique de
T qui connecte K est note´ T |K et est le plus petit sous-
arbre induit de T tel que L(T |K) = K .
Nous introduisons ci-dessous le concept d’un
sce´nario d’e´volution d’un ge`ne de´butant a` r(S) et
e´voluant dans S par des e´ve´nements DTLS. Un
tel sce´nario ge´ne`re un arbre de ge`nes complet note´
Go, ou` l’ensemble de feuilles est forme´ de ge`nes
contemporains mais aussi de ge`nes perdus durant le




o) et LL(Go) sont dis-
joints et correspondent respectivement aux ge`nes con-
temporains (C) et perdus (L).
DE´FINITION 2.2. Soit un arbre de ge`nes observe´ G
et un arbre d’espe`ces S, avec sa fonction d’e´tiquetage
temporel θS . Un sce´nario DTLS pour G le long de S
est note´ (Go,M, θoG), ou` G
o est l’arbre de ge`nes com-
plet, M : V (Go) → V (S) couple chaque nœud u de
Go a` un nœud de S et θoG : V (Go)→ [0, θS(r(S))] as-
socie chaque noeud u de Go a` une e´tiquette temporelle
de S. Les e´ve´nements DTLS correspondants et as-
socie´s aux nœuds u ∈ V (Go) sont de´finis ci-dessous.
1. Si M(u) = x, M(u1) = x1 et M(u2) = x2, alors
u est un e´ve´nement S.
2. Si M(u) = M(u1) et M(u) = M(u2), alors u est
un e´ve´nement D.
3. Si u est une feuille de Go qui n’est pas dans G,
alors u est un e´ve´nement L
4. Si M(u1) =M(u) = x, M(u2) = y et y n’est ni
un anceˆtre, ni un descendant de x, alors u est un
e´ve´nement T, (xp, x) et (yp, y) correspondant re-









Fig. 2. ( `A gauche) Un arbre de ge`nesG avec quatre feuilles
a1, b1, c1, et d1, appartenant respectivement aux espe`ces
contemporaines A, B, C et D (cf Fig. 1). ( `A droite) Un
arbre de ge`nes complet Go.
Un sce´nario DTLS est dit consistant si et seule-
ment si les contraintes suivantes sont respecte´es.
Premie`rement, l’arbre de ge`nes home´omorphique
Go|LC(Go) est G. Deuxie`mement, pour un e´ve´nement
T tel que de´crit ci-dessus (c’est-a`-dire en (4))
[θS(x), θS(xp)]∩ [θS(y), θS(yp)] 6= ∅. Troisie`mement,
pour chaque arc (up, u) ∈ E(Go), θoG(up) > θoG(u).
Le couˆt d’un tel sce´nario est note´
Couˆt(Go,M, θoG) = dδ + tτ + lλ, ou` d, t, et l
de´notent respectivement le nombre d’e´ve´nements D,
T et L, et δ, τ et λ sont leurs couˆts respectifs.
Le proble`me d’optimization conside´re´ dans cet arti-
cle, nomme´ MPR, est defini ci-dessous :
Entre´es. Un arbre d’espe`ces S avec une fonction
d’e´tiquetage temporel θS : V (S) → R, un arbre
de ge`nes observe´ G, la fonction d’association entre
feuilles L : L(G) → L(S) et les trois couˆts δ, τ et
λ des e´ve´nements DTL.
Re´sultats. Un sce´nario DTLS consistant (Go,M, θoG)
pour G le long de S qui minimise Couˆt(Go,M, θoG).
2.2 Un mode`le de re´conciliation efficace
Pour obtenir un mode`le efficace, l’arbre d’espe`ces
est subdivise´ pour obtenir une discre´tization du temps
et permettre de calculer une re´conciliation la plus
parcimonieuse (de maniıe`re similaire a` [3,23]).
DE´FINITION 2.3. Pour un arbre (binaire) d’espe`ces
S et une fonction d’e´tiquetage θS : V (S) → R, soit
S′ la subdivision de S suivante : pour chaque nœud
x ∈ V (S) \ L(S) et chaque branche(yp, y) ∈ E(S)
tel que θS(yp) > θS(x) > θS(y), un nœud artifi-
ciel est inse´re´ sur la branche (yp, y) au temps θS(x).
La subdivision nous permet de de´finir une fonction
d’e´tiquetage temporelle pour S′ en se basant seule-
ment sur sa topologie: pour chaque x ∈ V (S′), θ′S′(x)
est le nombre de branches qui se´parent x d’une de ses
feuilles descendantes (toutes a` la meˆme distance).
L’e´tiquetage temporelle d’une branche (xp, x) de
S′ est note´ θ′S′(xp, x) = θ
′
S′(x). Pour un temps t,
Et(S
′) = {(xp, x) ∈ E(S
′) : θ′S′(xp, x) = t} de´note
l’ensemble des branches de S′ localise´es au temps t.
Notre mode`le de re´conciliation de´fini ci-dessous
se base sur les e´ve´nements et groupes d’e´ve´nements
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Fig. 3. (a) L’arbre d’espe`ces S et (b) sa subdivision S′. Les
nœuds artificiels de S′ sont repre´sente´s en gris et de´note´s




′′) et θ′S′(y) =
θ′S′(y
′).
DTLS, en plus d’un e´ve´nement dit “null” et note´ ∅
(cf Fig. 4 et Fig. 5).
DE´FINITION 2.4. Une re´conciliation entre G et S
est note´e α et associe chaque arc (up, u) ∈ E(G)
a` une se´quence ordonne´e de branches de la subdi-
vision S′ note´e α(up, u). Dans cette se´quence de
ℓ e´le´ments, αi(up, u) de´note le i-ie`me e´le´ment pour
1 ≤ i ≤ ℓ. Chaque branche αi(up, u), de´note´e ci-
dessous (xp, x), respecte une et seulement une des
contraintes suivantes (cf Fig. 4).
Premie`rement, conside´rons que (xp, x) est la
dernie`re branche αℓ(up, u) de la se´quence. Si u est
une feuille de G, alors x est l’unique feuille de S′
ayant la meˆme e´tiquette que u (c’est-a` -dire que x =
L(u)) (Contrainte de couplage contemporain). Sinon,
un des cas ci-dessous est ve´rifie´.
– {α1(u, u1), α1(u, u2)} = {(x, x1), (x, x2)}
(e´ve´nement S);
– α1(u, u1) et α1(u, u2) sont tous les deux e´gales a`
(xp, x) (e´ve´nement D);





′) est une branche de S′ diffe´rente de (xp, x)
et localise´e au temps θ′S′(xp, x) (e´ve´nement T);
Si (xp, x) n’est pas la dernie`re branche αℓ(up, u)
de la se´quence, un des cas suivants est ve´rifie´.
– x est un nœud artificiel de S′ avec un seul fils
x1, et la prochaine branche αi+1(up, u) est (x, x1)
(e´ve´nement ∅).
– x n’est pas un nœud artificiel et αi+1(up, u) ∈
{(x, x1), (x, x2)} (e´ve´nement SL);
– αi(up, u) et αi+1(up, u) sont deux branches
diffe´rentes localise´es au temps t de S′ (e´ve´nement
TL).
Pour une branche (up, u) de G, toute re´conciliation
parcimonieuse α entre G et S contient au plus un
e´ve´nement TL localise´ a` un temps donne´ de S′. Dans
ce mode`le on peut montrer qu’un e´ve´nement TL doit
eˆtre suivi par un e´ve´nement diffe´rent (S, D, T, ∅ ou
SL) (cf Proprie´te´ 2.5). Ceci permet de de´velopper un



































(f) Tr. + Perte (TL)
Fig. 4. Les six e´ve´nements DTLS de la De´f. 2.4. L’arbre
de ge`nes completGo est plonge´ dans la subdivision S′ d’un
arbre d’espe`ces S, ou` un arc de G est repre´sente´ par une
ligne pleine, une branche de S′ par un tube pointille´ (zone
blanche) et un nœud deS′ par une zone grise. Six couplages
sont possibles pour un arc (up, u) de Go et une branche
(xp, x) de la se´quence α(up, u), ou` le symbol ä sur (up, u)
repre´sente le cas ou` (xp, x) est la premie`re branche de la
se´quence dans S′, le symbole • sur le nœud up repre´sente
le cas ou` (xp, x) est la dernie`re branche de la se´quence.
PROPRIE´TE´ 2.5. Conside´rons une re´conciliation
parcimonieuse α entre G et S, un arc (up, u) de G
et un temps t de S′. La se´quence α(up, u) contient
au plus deux branches localise´es au temps t. S’il ex-
iste de telles branches, note´es αi(up, u) et αj(up, u),
alors elles sont adjacentes dans la se´quence (c’est-a`
-dire |i− j| = 1).
2.3 Un algorithme efficace pour MPR
Base´ sur le mode`le de re´conciliation pre´ce´dent,
nous proposons dans cette section un algorithme
poynomial en temps et en espace pour re´soudre le
proble`me MPR.
Conside´rons un arc (up, u) ∈ E(G), une branche
(xp, x) ∈ E(S
′) et un temps t = θ′S′(xp, x).
Notons par Couˆt(u, x) le couˆt minimal parmi toutes
les re´conciliations entre G(up,u) et la foreˆt de sous-
arbres de S′ enracine´s en une branche localise´e au
temps t, tel que (xp, x) est la premie`re branche dans la
se´quence associe´e a` (up, u). Couˆt(r(G), r(S′)) corre-
spond au couˆt minimal d’une re´conciliation entre G et
S. L’algorithme de programmation dynamique (voir





a1 b1 c1 d1
Fig. 5. Une re´conciliation α pour un arbre G et une subdi-
vision S′ (voir Fig. 3), ou` chaque branche (resp. nœud) de
G est repre´sente´e par une ligne pleine (resp. le symbole •)
et chaque branche (resp. nœud) de S′ par un tube pointille´
sur fond blanc (resp. gris). Le chemin de la branche (u, b1)
est [(y, x′), (y′, x′), (x,B)].
V (S′) → N avec deux boucles imbrique´es: une qui
visite tous les arcs de G selon un parcours de bas-en-
haut et une qui visite tous les e´tiquettes temporelles
de S′ en de´butant au temps pre´sent t = 0 et en re-
montant progressivement le temps. Pour l’arc (up, u)
et le temps t actuellement visite´s (respectivement aux
lignes 3 et 4), deux boucles conse´cutives sur toutes
les branches (xp, x) ∈ Et(S′) calculent le couˆt min-
imal de coupler (up, u) avec (xp, x) selon les six
e´ve´nements ou groupe d’e´ve´nements S, D, T, ∅, SL
et TL (cf Fig. 4). Pour une branche (xp, x) ∈ Et(S′),
la premie`re boucle (lignes 5 a` 20) calcule le couˆt min-
imal pour les cinq premiers e´ve´nements, la deuxie`me
boucle (lignes 21 a` 24) calcule ce couˆt pour les TLs et
Couˆt(u, x) est le couˆt minimum des six e´ve´nements.
PROPRIE´TE´ 2.6. La taille de S′ est borne´e en dessous
par Ω(n) et au dessus par O(n2).
THE´ORE`ME 2.7. L’Algorithme 1 re´sout le proble`me
MPR en temps et en espace Θ(|S′|.|G).
3 Re´sultats expe´rimentaux
Afin d’e´valuer les performances de notre approche,
nous avons ge´ne´re´ un grand nombre de jeux de
donne´es, suivant un mode`le d’e´volution probabiliste
incluant des e´ve´nements de duplications, de transferts
et de pertes. Ceci a permis de comparer les sce´narios
propose´s par notre algorithme avec les sce´narios
e´volutifs re´els (connus puisque simule´s).
3.1 Simulation des arbres d’espe`ces
Nous avons utilise´ un processus de naissance et de
mort (birth and death) pour ge´ne´rer ale´atoirement 10
arbres d’espe`ces contenant chacun 100 taxons (logi-
ciel PhyloGen [21] avec un ratio de naissance/mort
fixe´ a` 1.25). Ces arbres ont ensuite e´te´ normalise´s afin
qu’ils aient tous la meˆme hauteur h.
Algorithm 1 Calcule Couˆt(r(G), r(S′)).
1: Construire la subdivision S′ de S de la fac¸on de´crite a` la
De´finition 2.3
2: La matrice Couˆt : V (G)×V (S′) → N est initialise´e ci-dessous: si
u ∈ L(G), x ∈ L(S′) et L(u) = x, alors Couˆt(u, x) ← 0. Sinon,
Couˆt(u, x) ←∞.
3: pour tout (up, u) ∈ E(G) selon un parcours de bas-en-haut faire
4: pour tout t∈{0, 1, . . . , θ′
S′
(r(S′))} faire
5: pour tout (xp, x) ∈ Et(S′) faire
6: si u ∈ L(G), x ∈ L(S′) et L(u) = x alors
7: Sauter les lignes 8 a` 24 et se rendre a` la prochaine
ite´ration de la boucle a` la ligne 5 {Case de base}
8: Couˆtg ←∞, pour g ∈ {S,D,T,∅, SL}
9: si u a deux enfants alors
10: si x a deux enfants alors
11: CouˆtS ← min{Couˆt(u1, x1) + Couˆt(u2, x2),
Couˆt(u1, x2)+Couˆt(u2, x1) }
12: CouˆtD ← Couˆt(u1, x) + Couˆt(u2, x) + δ
13: (yp, y) ←MeilleurReceveur((u,u1), (xp, x))
14: (zp, z) ←MeilleurReceveur((u, u2), (xp, x))
15: CouˆtT ← min{ Couˆt(u1, x) + Couˆt(u2, z),
Couˆt(u1, y) + Couˆt(u2, x) }+ τ
si x a un seul enfant alors Couˆt∅ ← Couˆt(u, x1)
16: si u a deux enfants alors
17: CouˆtSL ← min{Couˆt(u, x1), Couˆt(u, x2)} + λ
18: Couˆt(u, x) ← min{Couˆtg : g ∈ {S,D,T,∅, SL}}
19: pour tout (xp, x) ∈ Et(S′) faire
20: (x′p, x′) ←MeilleurReceveur((up, u), (xp, x))
21: CouˆtTL ← Couˆt(u, x′) + τ + λ
22: Couˆt(u, x) ← min{ Couˆt(u, x), CouˆtTL }
23: retourner Couˆt(r(G), r(S′))
3.2 Simulation des sce´narios DTL
`A partir d’une seule copie d’un ge`ne, pre´sente a`
la racine d’un arbre S au temps t = h, nous avons
ge´ne´re´ des sce´narios DTL en faisant e´voluer cette
copie selon un processus de Poisson caracte´rise´ par
trois parame`tres : le taux de duplications (rδ), le taux
de transferts (rλ ) et le taux de pertes (rτ ). Dans le
cas d’un transfert, le donneur est choisi uniforme´ment
parmi les autres ge`nes existants au moment du trans-
fert. On obtient ainsi, pour chaque simulation, un arbre
de ge`nes Go et une re´conciliation simule´e αR incluant
la liste des e´ve´nements DTLS a` l’origine de Go.
Csu˝ro¨s and Miklo´s ont re´cemment publie´ une e´tude
portant notamment sur l’ampleur relative des taux de
duplications, de transferts et de pertes au sein des
arche´bacte´ries [4]. Les auteurs de cette e´tude estiment
que, dans ce clade, environ 23% des e´ve´nements sont
des duplications, 1% sont des acquisitions, et 76% sont
des pertes. Ils observent e´galement un taux approxi-
matif de pertes de 1.5 pour un arbre d’hauteur unitaire.
Nous avons choisi de nous appuyer sur ces re´sultats
pour faire varier de manie`re re´aliste les taux D,T et L
de deux manie`res diffe´rentes.
Dans le premier jeu de donne´es, nomme´ ds1, nous
avons fixe´ le taux de perte rλ a` 0.7 et la hauteur des
arbres d’espe`ces (h) a` 1, et nous avons fait varier rδ et
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rτ dans l’intervalle [0.01, 0.35] avec un pas de 0.034
(soit 11 valeurs). Nous avons donc obtenu 11× 11 en-
sembles de parame`tres cohe´rents avec une e´volution le
long d’une e´chelle temporelle importante correspon-
dant, par exemple, au phylum des bacte´ries ou a` celui
des arche´bacte´ries. En effet, le taux de pertes choisi
est re´aliste (suivant [4]) et nous ne faisons pas de sup-
positions sur le taux relatif de transferts et de pertes,
la seule contrainte e´tant que rδ + rτ ≤ rλ. Pour cha-
cun des 10 arbres d’espe`ces et des 121 ensembles de
parame`tres, nous avons ge´ne´re´ 5 arbres de ge`nes, ob-
tenant ainsi 6 050 arbres de ge`nes au total.
Dans le deuxie`me jeu de donne´es, nomme´ ds2,
nous avons fixe´ le rapport rλ/(rλ + rδ + rτ ) a`
0.7 [4]. L’objectif de ce second jeu de donne´es
est d’e´tudier la pertinence d’une approche de parci-
monie pour diffe´rentes e´chelles temporelles (phy-
loge´nies profondes ou re´centes). Nous avons donc fait
varier la hauteur de S (h = 0.2, 0.4, 0.8 et 1.6) ainsi
que le taux de transfert rτ ∈ [0, 0.3] par pas de 0.03
(soit 11 valeurs) tout en imposant rδ = 0.3− rτ . Cha-
cune de ces 44 combinaisons de parame`tres a e´te´ ap-
plique´e aux 10 arbres d’espe`ces, et nous avons dans
chaque cas ge´ne´re´ 20 arbres de ge`nes, obtenant 8 800
arbres de ge`nes au total pour ds2.
3.3 Analyses et re´sultats
Pour chaque jeu de donne´es, nous avons utilise´
comme couˆt d’un e´ve´nement DTL l’inverse du taux
moyen de ce type d’e´ve´nement au long du processus
de simulation (par exemple, pour ds1, nous avons fixe´
δ = 1/0.18). Pour chaque couple d’arbres G et S ,
nous avons calcule´ une re´conciliation parmi les plus
parcimonieuses, nomme´e αp, graˆce a` l’Algorithme 1.
Il faut noter qu’une re´conciliation re´elle αR con-
tient souvent des e´ve´nements qui n’ont laisse´ aucune
trace et qui ne peuvent donc en aucun cas eˆtre repe´re´s
par une approche de parcimonie. Des exemples de
ce type d’e´ve´nements sont les e´ve´nements de duplica-
tions imme´diatement suivis par une perte ou plusieurs
pertes ou e´ve´nements TL qui se passent d’affile´e.
Avant de comparer αp avec le sce´nario e´volutif re´el,
nous avons e´limine´ de αR tous les e´ve´nements de ce
type que nous avons pu de´tecter. Nous avons ainsi
obtenu une re´conciliation α′R.
Nous avons d’abord e´tudie´ les conditions dans
lesquelles la parcimonie peut correctement estimer les
e´ve´nements DTL en comparant les couˆts de αp et α′R
: quand les deux couˆts diffe`rent de fac¸on importante,
la parcimonie n’est plus une approche souhaitable. Le
surcouˆt relatif de α′R par rapport a` une re´conciliation
la plus parcimonieuse est de´fini ainsi :




Il faut noter que Couˆt(α′R)=Couˆt(αP ) n’implique
pas αP = α′R puisque plusieurs re´conciliations plus
parcimonieuses peuvent exister. La Fig. 6 montre
l’ampleur du surcouˆt selon les taux rδ et rτ et la hau-
teur de l’arbre.
Dans la Fig. 6, on remarque que le surcouˆt reste tre`s
limite´ pour toutes les combinaisons de taux mais qu’il
augmente sensiblement avec la hauteur de l’arbre.
Ceci est probablement duˆ aux e´ve´nements cache´s de
αR qui sont encore pre´sents dans α′R.
Nous nous sommes ensuite penche´s sur les condi-
tions dans lesquelles la parcimonie retrouve correcte-
ment la position des e´ve´nements DTL qui ont en-
gendre´ G. Rappelons qu’une re´conciliation α pour
un arbre de ge`nes G de´finit les e´ve´nements DTL as-
socie´s aux nœuds et branches internes de G. Puisque
la position des e´ve´nements de duplications et transferts
de´finit univoquement la position des pertes, nous nous
sommes focalise´s sur les e´ve´nements D et T.
Soit DS(α) le sous-ensemble de paires
(u, (xp, x)) ∈ V (G) \ L(G) × E(S) tel que u
est une duplication localise´e sur (xp, x) selon
α. Soit TS(α) le sous-ensemble de triplets
((up, u), (xp, x), (yp, y)) ∈ E(G) × E(S)
2 tel
que (up, u) est transfe´re´ et (xp, x) (resp. (yp, y)) est
le donneur (resp. receveur). Pour une re´conciliation la
plus parcimonieuse αP , la pre´cision avec laquelle elle
retrouve les e´ve´nements D et T de la re´conciliation
re´elle α′R est e´value´e par les ratios de faux posi-
tifs/ne´gatifs de´finis ci-dessous (ou` E ∈ {D,T}).
FPE(α
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Fig. 6. Le surcouˆt relatif de α′R en terme de couˆt de
parcimonie par rapport a` une re´conciliation parmi les plus
parcimonieuses, en faisant varier les taux de duplications
et transferts et la hauteur de l’arbre, i.e., ds1 (a) and ds2
(b). Les valeurs e´leve´es montrent les cas ou` il est inade´quat
d’utiliser la parcimonie.
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Fig. 7. ´Etude des conditions dans lesquelles la parcimonie
retrouve pre´cise´ment les e´ve´nements DTL. Ratios de faux
ne´gatifs (a-b) et faux positifs (c-d) pour les e´ve´nement D en
faisant varier rδ , rτ et la hauteur de l’arbre, pour ds1 (a-c)
et ds2 (b-d).
Les Fig. 7 et Fig. 8 montrent l’e´volution de ces ra-
tios en faisant varier les taux de duplications et trans-
ferts et la hauteur de l’arbre. Dans la Fig. 7, on
peut voir que FPD est proche de ze´ro pour toutes
les combinaisons de rδ, rτ et de hauteur de l’arbre.
Cela veut dire que quasiment toutes les duplications
infe´re´es par notre algorithme sont pre´sentes dans
α′R. Les valeurs tre`s e´leve´es de FND peuvent avoir
plusieurs causes. Premie`rement, α′R peut contenir des
e´ve´nements de duplications qui ne peuvent pas eˆtre
de´tecte´s. Deuxie`mement, avoir fixe´ δ = τ peut amener
a` infe´rer un e´ve´nement de type T au lieu de D (ce qui
expliquerait aussi le taux tre`s e´leve´ de FPT en Fig. 8).
Enfin, cela peut eˆtre duˆ au fait qu’on a choisi une
re´conciliation plus parcimonieuse parmi plusieurs ex-
istantes (cela expliquerait aussi le taux e´leve´ de FNT).
Pour des arbres de 100 espe`ces et des taux faibles
(resp. e´leve´s), l’algorithme re´sout le MPR avec un
temps moyen de 1.09 (resp. 1.38) secondes.
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